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摘要 : 学 习 是 指 因 经 历 不 同 而 导致 的 行为 变化 。 在 植 食性 昆虫 中 , 学 习 主 要 包含 习惯 性 反应 \ 厌 恶性 学 习 、 联 系 性 学 习 、 敏 感 
性 反应 和 嗜好 性 诱导 等 类 型 。 昆 虫 在 幼虫 和 成 虫 期 都 具有 学 习 能 力 , 但 幼虫 期 食料 和 取 食 经 历 不 会 对 成 虫 行为 产生 直接 影 
响 。 昆 虫 学 习 行 为 的 表现 受 其 本 身 食性 寄主 刺激 物 的 类 别 及 寄主 植物 时 空 分 布 动态 等 因子 的 影响 。 学 习 能 力 有 助 于 植 食 
性 昆虫 应 对 复杂 多 变 的 植物 环境 , 提高 对 寄主 植物 的 利用 效率 , 有 利于 其 生存 繁衍 。 对 害虫 学 习 行为 的 了 解 可 为 栖 境 调控 、 
行为 调控 等 害虫 治理 方法 提供 重要 信息 。 
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Learning in phytophagous insects 

LI Yue-Hong. LIU Shu-Sheng” (Institute of Applied Entomology, Zhejiang University: Hangzhou 310029, China) 
Abstract: Learning is defined as a change in behavior with experience. Several kinds of learning: including habituation» 








aversion learning, associative learning, sensitization and induction of preference: have been identified in phytophagous 
insects. Phytophagous insects have the ability of learning in both larval and adult stages. However, larval diet and 
experience of feeding do not have direct influence on adult behavior. Learning in phytophagous insects is related to 
dietary range» types of host stimuli and the special-temporal distribution dynamics of host plants. The ability of learning 
may enable phytophagous insects to cope with a complex and dynamic plant environment more effectively: enhance their 
efficiency of host utilization and thereby increase their fitness. Understanding learning in pest insects can provide 
important information for the tactics of pest management such as habitat manipulation and behavioral control. 
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TEE TE EE UE LIE NS dps RR Be SS BA 
组 织 ,或 吸食 植物 汁液 , 其 种 类 繁多 APSR ER 
的 三 分 之 一 。 在 与 植物 长 期 的 协同 进化 中 , SRA 
食性 昆虫 都 有 其 特定 的 寄主 范围 ,能 有 效 地 辨别 和 
利用 寄主 ,同时 也 能 避免 非 寄 主 植物 可 能 导致 的 中 
毒 或 营养 不 良 ,从 而 获取 必需 的 营养 用 于 生长 和 繁 
殖 。 植 食性 昆 忠 依 其 食性 范围 可 分 为 单 食性 、 塞 食 
性 和 多 食性 。 在 已 知 的 约 31 万 种 植 食性 昆虫 中 , 约 
7596 AAE VE ERE Et EC Bernays and Chapman, 1994; 
Schoonhoven et al.» 1998). 2270 SE]. Tie MBA 
f TER BE, Mar a ah A ER P ERT RE 
BOA SEE vo FB] AOS AF PE. Jemy 1987 AA. — Fh 
BRM RE ERMA aA=A: DARREL, MER 
然 条 件 下 取 食 的 寄主 ; (2) 可 接受 的 非 自然 寄主 , 即 
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在 自然 条 件 下 通常 不 取 食 , 但 在 强迫 或 诱导 条 件 下 
可 取 食 并 能 在 其 上 正常 发 育 的 植物 ;《3) 不 可 接受 的 
植物 , 即 在 任何 条 件 下 都 拒绝 接受 的 植物 。 

大 量 研究 表明 , 一 种 昆虫 对 其 目 然 寄主 和 可 接 
受 的 非 自 然 寄 主 范围 内 各 种 植物 的 相对 嘲 好 程度 ， 
尽管 主要 是 由 遗传 本 质 所 控制 ,但 具体 表达 却 可 依 
环境 条 件 及 昆虫 个 体 的 经 历 不 同 而 有 所 改变 
( Bernays and Chapman, 1994; Schoonhoven et al.» 
1998)。 因 经 历 不 同 而 导致 的 行为 变化 称 之 为 “学 习 
(leaming)” ” 其 基本 特征 是 : 昆虫 通过 嗅觉 .味觉 fen 
觉 或 视觉 感受 器 , 接受 植物 的 相关 详细 信息 , 这些 信 
县 以 一 定 的 方式 储存 在 其 神经 系统 ,并 被 它们 作为 
参考 信息 应 用 于 随后 遇 到 植物 时 该 做 出 何 种 反应 的 
决策 过 程 中 (Jemy，1987: Papaj and Prokopy，1989)。 
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因 学 习 而 导致 的 行为 变化 在 植 食性 昆虫 中 是 一 种 普 
遍 现 象 ,其 对 寄主 搜索 、 接 受 、 取 食 等 行为 的 影响 有 
时 是 很 显著 的 ,进而 对 昆虫 的 生存 繁衍 产生 重要 影 
响 。 因 此 ,对 学 习 行 为 的 探索 , 不仅 是 全 面 了 解 植 食 
性 昆虫 寄主 搜索 和 选择 行为 不 可 或 缺 的 重要 一 环 ， 
而 且 可 为 研究 和 设计 控制 植 食性 害虫 的 策略 和 方法 
提供 重要 信息 。 

植 食性 昆虫 的 学 习 行为 从 二 十 世纪 初 以 来 就 一 
直 受 到 农业 昆虫 学 者 和 昆虫 行为 学 者 的 重视 , 并 进 
行 了 大 量 研 究 (Hopkins，1917; Larson. 1927; Jermy» 
1987; £X [2 48. 1987; Papaj and Prokopy，1989)。 近 二 
十 年 来 , 随 着 昆虫 化 学 生态 学 的 崛起 , 植物 与 植 食性 
昆虫 相互 作用 及 其 机 理 的 探索 发 展 迅 速 , 进一步 促 
进 了 植 食性 昆虫 的 行为 学 研究 , 使 其 学 习 行 为 的 研 
究 也 得 以 拓展 ( 杜 永 均 和 严 福 顺 , 1994; JA] AS, 
2003)。 有 关 植 食性 昆虫 的 学 习 行 为 ,从 早期 以 观察 
和 描述 为 主 ,逐步 发 展 到 结合 化 学 分 析 、 生 态 分 析 来 
深入 探讨 影响 学 习 行 为 的 各 种 内 在 因子 .环境 因子 
以 及 其 生态 和 适应 性 意义 ,并 已 开始 重视 学 习 行 为 
对 发 展 害 虫 综合 治理 体系 的 影响 (Papaj and Prokopy， 
1989: Papaj and Lewis. 1993; Cunningham et al.: 
2001)。 在 我 国 , 虽 然 时 已 有 学 者 认识 到 植 食性 昆虫 
学 习 行 为 的 作用 和 重要 性 ( 钦 俊 德 ,1987; 杜 永 均 和 
严 福 顺 ,1994), 但 有 关 的 实验 研究 尚 很 少 。 本 文 在 
Papaj 和 Prokopy(C1989) 一 文 的 基础 上 , 归纳 评述 了 近 
年 来 的 有 关 进 展 ,由 在 促进 我 国 这 方面 的 研究 。 


1 植 食性 昆虫 的 学 习 类 型 


植 食性 昆虫 的 学 习 包 含 了 复杂 的 生物 学 过 程 ， 
可 将 其 归纳 为 习惯 性 反应 、 厌 恶性 学 习 、 联 系 性 学 
习 、 敏 感性 反应 和 嗜好 性 诱导 等 五 种 类 型 (Papaj and 
Prokopy，1989 )。 
1.1 习惯 性 反应 

习惯 性 反应 Chabituation ) 是 指 重 复 接触 某 一 刺 
激 而 降低 对 该 刺激 的 反应 , 并 伴随 一 些 特定 反应 的 
消失 , 而 不 是 新 反应 的 获得 (Bemays and Weiss» 
1996)。 这 是 最 简单 的 学 习 过 程 , 其 中 最 为 常见 的 是 
幼虫 .若虫 或 成 虫 对 抑 食 素 及 成 虫 对 驱 避 素 的 习惯 
性 反应 。 一 些 植 食性 昆虫 当 预 先 经 历 了 含有 抑 食 素 
的 食物 后 ,可 增加 对 这 类 食物 的 嗜好 性 和 取 食 量 , 如 
Vb SE WE Schistocerca gregaria Æ 5B C Szentesi and 
Bernays» 1984). #48 Pseudaletia unipuncta 幼虫 CUsher 
et al.» 1988) JH AB, Manduca sexta JE C de Boer: 











1992). 324K Pieris rapae 幼虫 (Huang and Renwick: 
1995 ) 等 。 

已 有 研究 表明 , 植 食性 昆虫 对 不 同 的 抑 食 素 可 
表现 出 交互 习惯 性 反应 。Glendinning 和 Gonzalez 
(199553 1X, FLL Re oc BF Ae] Clobeline >. WP C nicotine? 
FRIAR EE EP 8L Chycoscyamine 220] Lb 258 8 E R pI M E 1E 
用 ,发 现 该 忠 对 这 3 种 生物 碱 都 可 表现 习惯 性 反应 ， 
且 经 历 了 较 低 浓度 的 抑 食 生 物 碱 后 可 对 高 浓度 的 生 
物 碱 表现 习惯 性 反应 ;另外 ,若虫 经 历 了 山 模 烷 醇 酮 
或 东 其 着 碱 后 ,可 对 另 2 种 生物 碱 表现 出 交互 习惯 
性 反应 。 对 抑 食 素 的 交互 习惯 性 反应 在 菜 粉 蝶 幼虫 
中 也 已 观察 到 CHuang and Renwick，1995)。 对 烟草 
天 蛾 幼虫 的 观察 还 表明 ,在 可 接受 的 非 自 然 寄主 上 ， 
其 所 能 表现 的 习惯 性 反应 比 在 目 然 寄主 上 更 强 (de 
Boer. 1992). 

习惯 性 反应 的 强 弱 依 昆虫 种 类 而 异 , 可 能 还 与 
食性 谱 有 关 。Jermy 等 (1982) 测 试 了 甘蓝 夜 蛾 
Mamestra brassicae 和 和 大菜 粉 蝶 Pieris brassicae 幼虫 对 
HR E T (quinine HCD 和 硫酸 士 的 宁 C strychnine 
S0,) 的 反应 ,发 现 甘蓝 夜 蛾 对 这 两 种 抑 食 素 都 能 
现 习 惯性 反应 ,而 食性 相对 较 罕 的 大 菜 粉 蝶 仅 对 盐 
酸 奎 宁 表 现 习 惯性 反应 。 

Held (2001) 38] ik T EUR ART A ANON AN ae f 
Popillia japonica 的 抑 食 作用 , 首次 报道 昆虫 成 虫 可 
对 抑 食 素 表现 习惯 性 反应 。 同 年 , Field 等 (2001) 报 
B. aria HE Cryptolestes ferugineus 成 虫 也 可 对 抑 
食 素 产生 习惯 性 反应 。 有 关 成 虫 对 产 卵 驱 避 素 能 和 否 
表现 习惯 性 反应 的 研究 也 不 多 。Jaenike 《1982) 发 
现 ,所 研究 的 4 APSR RE Drosophila spp. 成 虫 都 可 对 
有 驱 避 作用 的 薄荷 油 表现 习惯 性 反应 , 其 中 黑 尾 果 
BB D. melanogaster 成 虫 对 酒精 也 可 产生 习惯 性 反 
应 。 研 究 还 发 现 , PEA EN Cacopsylla pyricola (Horton 
and Krysan. 19912. 7)) 2 EE $X Mayetiola destructor 
(Harris and Rose» 1989755: FEAR AY) sk ER BR Er E; STE E 
的 寄主 植物 接触 时 间 延 长 ,在 这 类 植物 上 产 卵 的 相 
UTNE SE ME EH. Singer 19822 £5 A X AG BC BE de e 
Euphydryas editha 产 旷 选择 行为 的 详细 观察 及 文献 
中 有 关 报 道 总 结 提 出 ,许多 昆虫 产 卵 选择 过 程 可 分 
为 三 个 反复 循环 的 阶段 : (1) 不 产 卵 阶段 : 在 任何 
植物 上 都 不 产 卵 , 常 出 现在 刚 交 配 或 刚 产 完 一 批 卵 
后 ;(2) 辨 别 和 选择 产 卵 阶段 : 只 选择 在 较 嗜好 的 寄 
主 上 产 卵 ; (3 选择 性 阐 值 下 降 阶段 : 若 在 “辨别 和 
选择 产 卵 阶段 ?未 能 找到 嗜好 寄主 ,未 产 卵 或 少 产 
卵 , 则 进入 这 一 阶段 ,可 将 卵 产 在 非 嗜好 寄主 上 ; 然 
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后 再 回 到 (1), Ane c EE TM. eB AY P ME RIBE 
是 习惯 性 反应 ,也 可 能 是 因 产 卵 的 生理 需求 加 剧 ,或 
两 者 共同 作用 导致 的 。 虽 然 至 今 有 关 成 忠 对 驱 避 素 
表现 习惯 性 反应 的 报道 还 不 多 ,但 所 研究 过 的 几 种 
昆 下 成虫 都 表现 出 这 种 学 习 行 为 , 另 参 照 昆 虫 成 虫 
对 性 信息 素 都 可 表现 习惯 性 反应 的 事实 (Mankin et 
al.» 1999: Daly and Figueredo，2000; FRERES, 2001; 
范 伟 民 等 ,2003), 可 以 推论 Singer(1982) 所 归纳 的 上 
述 现象 是 广泛 存在 的 。 
1.2. 大 恶性 学 习 

厌恶 性 学 习 (aversion learning? Æ fai A BV Ja 
引起 的 不 适 而 导致 随后 停止 对 该 食物 继续 摄取 的 现 
象 。 其 特征 是 存在 一 个 时 滞 , 即 从 取 食 到 出 现 厌 恶 
反应 一 般 需 经 数 小 时 (Bermays，1993 )。 Dethier 
《1980，1988) 最 时 研究 植 食性 昆虫 的 厌恶 性 学 习 , 发 
现 黄 毛 污 灯 蛾 Diacrisia virginica FURT R Estigmene 
congrua. 幼 忠 取 食 无 窑 牛 后 引起 呕吐 ,恢复 过 来 的 幼 
E, E+ MA Cte RAEN , REFE 
拒绝 ; 这 种 厌恶 性 学 习 在 野外 条 件 下 也 能 得 以 表现 ， 
并 促使 矮 牵 牛 上 的 幼虫 离开 去 寻找 合适 寄主 。 而 熹 
食性 昆虫 烟草 天 蛾 幼虫 在 同样 的 试验 条 件 下 却 没 表 
现 出 厌恶 性 学 习 (Dethier and Yost» 1979). 

厌恶 性 学 习 在 美洲 沙漠 蝗 Schistocerca americana 
CBemays and Lee: 1988: Lee and Bernays» 1988: 
Champagne and Bernays» 19912. W HK Spodoptera 
latifascia 和 草地 夜 蛾 Spodoptera frugiperda © Raffa» 
1987: Portillo et al.，1996) 等 中 也 得 到 了 证 实 。 美 洲 
沙漠 蝗 阁 忠 连 续 取 食 菠菜 后 ,食量 逐渐 下 降 ; SRE 
虫 取 食 其 原本 不 大 嗜好 的 菠菜 或 其 原本 较 嗜 好 的 青 
花菜 后 , 立即 给 其 注射 一 种 有 毒 生 物 碱 Nicotine 
hydrogen tartrate NHT), 使 其 产生 不 适 ,然后 让 其 继 
续 取 食 ; 在 NHT 中 毒 恢 复 后 , 先前 取 食 菠菜 的 就 会 
拒食 菠菜 , 但 那些 取 食 青花 菜 的 却 未 拒食 青花 菜 
(Bemays and Lee，1988)。 这 一 结果 表明 厌恶 性 学 习 
一 定 程度 上 取决 于 昆虫 最 初 对 一 种 寄主 植物 的 接受 
FER IRSA HES AEA AS AY REE 9 8] 
CBernays. 1993). 
1.3 联系 性 学 习 

联系 性 学 习 (associative leaming) 是 指 通过 经 历 
在 两 种 刺激 间或 一 种 刺激 和 一 种 反应 之 间 建 立 的 一 
种 联系 。 这 种 学 习 行 为 在 寄生 蜂 对 寄主 的 搜索 过 程 
中 尤为 常见 ( 刘 树 生 等 ,2003)。 已 证 实 植 食性 昆虫 
中 也 存在 联系 性 学 习 , DOSER Traynier, 1984). 
ff. $E Melanoplus sanguinipes ( Bemays and Wrubel- 








1985). SKAR Rhagoletis pomonella (Prokopy. et al. + 
1998), XX SX FA #2 Melanoplus bivittatus C Holliday and 
Holliday, 19952. R ZI iP WERE (Dukas and Bemays- 
2000) AH ZRXE XS Locusta migratoria “Raubenheimer 
and Blackshaw，1994) 等 昆虫 ,能 把 视觉 信号 (颜色 或 
光 的 强度 ) 与 可 利用 的 食物 联系 起 来 学 习 。 双 纹 黑 
蝗 能 把 方位 信和 号 与 可 利用 的 食物 联系 起 来 学 习 
(Holliday and Holliday, 1995); 东亚 飞 蝗 将 化 学 感应 
刺激 与 人 工 饲 料 中 的 重 白 含量 联系 起 来 学 习 
(Simpson and White，1990; 王 桂 荣 等 , 2002); 美洲 沙 
漠 蝗 将 取 食 的 食物 与 被 注射 入 体内 的 化 合 物 所 引起 
的 不 适 联系 起 来 学 习 (Lee and Bermays，1990); 等 等 。 
但 对 东亚 飞 蝗 的 研究 表明 , 联系 性 学 习 与 非 联系 过 
程 如 敏感 性 反应 有 时 是 难以 区 分 的 CBlaney and 
Simmonds, 1985; Blaney et al.» 1985). 
1.4 敏感 性 反应 

敏感 性 反应 (sensitization) 是 指 随 着 对 某 一 刺激 
的 持续 接触 而 导致 对 该 刺激 的 敏感 性 增加 。 所 涉及 
的 刺激 可 以 是 有 抑 食 或 驱 避 效应 , 也 可 以 是 有 吸引 
效应 的 。 例 如 ,东亚 飞 蝗 对 不 取 食 的 植物 叶片 的 拒 
食 行 为 随 着 接触 次 数 的 增多 而 趋 于 简单 ,拒绝 的 速 
度 也 越 快 (Blaney and Simmonds, 1985; Blaney et al.» 
1985). ER F FERC Cruciferae) T8 49 8 E& E BERI 
用 黑 芥 子 油 昔 作为 取 食 的 信号 ,是 敏感 性 反应 的 典 
型 例子 。 由 于 长 期 的 接触 和 联系 , 使 得 这 类 植 食 者 
已 不 能 与 这 种 信号 物质 分 离 , 成 为 这 类 昆虫 寻找 寄 
主 和 刺激 取 食 的 主要 因子 , 以 致 在 十 字 人 花 科 植物 上 
形成 了 特有 的 昆虫 区 系 和 群落 结构 ( 朱 麟 和 古 德 祥 ， 
20002. 
1.5 嗜好 性 诱导 

he UF PEWS SC induction of preference) 是 指 更 喜好 
在 已 经 历 过 的 植物 上 取 食 或 产 卵 的 现象 。 取 食 嗜好 
性 的 诱导 具体 是 指 经 历 了 对 一 种 食物 的 接触 和 取 
食 , 随 后 增加 了 对 这 种 食物 的 嗜好 性 和 取 食 量 。 这 
API TE BALE RE A RES 
H E rp DARUESE, APURGRS HRA H 
该 目 中 至 少 有 24 种 昆虫 的 幼虫 已 证 明 表 现 出 这 种 
行为 (Jermy，1987; Bernays and Chapman. 1994). #% 
诱导 出 的 嗜好 性 强度 依 昆虫 种 类 和 供 试 植 物 组 合 而 
异 。 如 果 幼 虫 被 强迫 在 不 太 嗜好 但 可 接受 的 非 自然 
寄主 上 取 食 一 段 时 间 , 然后 将 这 种 非 自 然 寄 主 与 一 
种 原本 嗜好 的 自然 寄主 同时 供 选 择 取 食 , 其 对 非 自 
然 寄 主 的 相对 嗜好 性 就 会 提高 ,但 一 般 仍 不 及 对 目 
然 寄主 的 嗜好 性 CSaxena and Schoonhoven; 1978; de 
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Boer and Hanson，1984; de Boer，1992)。 在 一 些 情况 
下 ,被 诱导 出 的 嗜好 性 极为 强烈 并 可 持续 较 长 时 间 。 
例如 , HEPKE Callosamia promethea 幼虫 被 分 
别 饲养 在 栅 桃 .白杨 、 桩 木 . 山 胡椒 的 叶子 上 一 段 时 
间 后 , 若 将 已 经 历 的 寄主 (如 樱桃 ) 与 其 余 3 种 寄主 
中 的 任 一 一 种 寄主 (如 白杨 ) 同 时 供 其 取 食 , 则 幼 忠 
基本 上 只 取 食 原 已 经 历 过 的 寄主 ( Bemays and 
Chapman. 1994). KIEA ER h BA IE Ca BLE RC 
Aleit B ae ER. LER RE St: BE 
REE He ERY ik 8 2 Pe a SUR EEE, CAIN 
拒绝 取 食 直至 饿 死 CJermy，1987)。 

对 成 虫 取 食 哮 好 性 的 诱导 也 已 在 闽 翅 目 . 同 翅 
Bfr T m HORSE SHE BÀ c HP fS: 3] UE SC C Jermy» 
1987; Cunningham et al.. 1998b). fX EH H BD 
察 以 往 都 集中 在 蝶 类 , 近来 有 关 蛾 类 如 棉铃 虫 
Helicoverpa armigera 的 观察 表明 , 它们 也 往往 更 易 被 
已 取 食 过 的 植物 花 所 吸引 CCunningham et al.» 
1998b )。 

有 关 寄 主 定位 `. 产 卵 嗜好 性 的 诱导 也 己 有 一 些 
报道 , BAR H ee BA eR 
《Jermy，1987)。 在 鳞 怒 目 中 ,早期 研究 都 集中 在 蝶 
类 ,但 近 10 年 来 已 对 儿 种 蛾 类 进行 了 研究 ,结果 都 
表明 成 虫 一 般 都 更 易 被 已 经 历 过 的 寄主 植物 所 吸 
引 , 降 落后 在 上 面 产 卵 的 机 率 也 较 高 (Papaj，1986b， 
c: Landolt and Molina. 1996; Cunningham et al.: 
19984). 


2 影响 学 习 行 为 的 内 在 因子 


2.1 具 学 习 能 力 的 发 育 阶段 及 相互 间 的 关联 
完全 变态 昆虫 在 幼虫 和 成 虫 期 这 二 个 阶段 、 不 
完全 变态 昆虫 在 若虫 和 成 虫 期 都 具有 学 习 能 力 , 如 
同一 种 鳞 翅 目 昆 虫 的 幼虫 对 抑 食 素 、 成 虫 对 驱 避 素 
的 习惯 性 反应 等 , 这 是 被 大 量 事 例证 实 并 被 广泛 认 
AA. (Ase, BRE HR R5 Sa. Be ORE 
WE AAR AS Je Va BE OR EB Bi) ji E, JE ZR A VAT Ay, 这 
在 近 一 个 世纪 昆虫 行为 研究 的 历史 中 一 直 是 一 个 有 
争议 的 问题 。Hopkins(1917) 最 早 提出 “Hopkins 寄主 
选择 原理 ”: 对 于 内 示 类 昆虫 , 幼虫 经 历 押 获得 的 信 
县 ,经 过 晴 期 变态 仍 可 保留 到 成 虫 ,并 影响 成 虫 的 行 
为 反应 。 时 期 的 一 些 观 察 也 表明 ,成 虫 在 其 幼虫 所 
取 食 .化 旺 的 寄主 植物 或 饲料 上 羽化 后 ,对 这 种 植物 
或 饲料 表现 出 嗜好 。 这 方面 的 报道 最 为 详细 的 要 数 
对 黑 尾 果 量 D. melanogaster 的 研究 (Thorpe，1939; 











Hershberger and Smith，1967)。 有 些 作者 甚至 推论 ， 
这 种 “幼虫 记忆 经 变态 后 的 保留 ?或 "幼虫 经 历 传 递 
到 成 虫 的 条 件 作 用 ”可 有 助 于 成 虫 更 快 地 搜索 到 适 
合 幼虫 取 食 的 寄主 。 然 而 , 近 20 年 来 对 于 黑 尾 果 量 
学 习 行为 更 为 精确 和 详细 的 观察 反复 表明 ,幼虫 的 
饲料 和 取 食 经 历 对 成 虫 的 寄主 选择 行为 无 任何 直接 
影响 , 而 成 忠 羽 化 过 程 中 及 羽化 后 对 幼 忠 取 食 环境 
的 经 历 ,或 对 幼 忠 食料 遗赠 在 肾 充 上 的 化 学 信息 物 
的 经 历 , 则 可 明显 影响 其 随后 的 寄主 选择 行为 
(Jaenike, 1982. 1988: Barron and Corbet，1999)。 由 
于 早期 的 一 些 试验 未 充分 考虑 成 忠 羽 化 过 程 中 可 受 
到 的 来 自 幼 虫 环 境 的 各 种 影响 , 从 而 错误 地 将 成 忠 
羽化 过 程 中 或 成 虫 星期 的 经 历 的 作用 误 认 为 是 “ 幼 
是 记忆 经 变态 后 的 保留 >。 也 有 许多 作者 先后 针对 
不 同 昆 虫 通过 试验 来 检验 “Hopkins 寄主 选择 原理 ”， 
都 未 发 现 支 持 这 一 "原理 ?的 证 据 :相反 ,他 们 都 发 现 
幼虫 取 食 经 历 不 会 影响 成 虫 羽 化 后 的 寄主 选择 行 
为 ,研究 过 的 昆虫 包括 : 棉铃 虫 CFirempong and 
Zalucki，1991), dz AY Papilio machaon © Wiklund: 
1974), 3E Colias meadii Stanton, 1979), B $2 3E FF 
Hi Leptinotarsa decemlineata» "4 Fi Chrysophtharta 
m-fuscum PEACE RE (Fox and Morrow, 1981), t WE 
Colias eurytheme (Tabashnik et al.» 1981), FEK hE 
(Prokopy et al.» 198628152 2 Bruchus quadrimaculatas 
(Larson, 1927255. 

上 述 有 关 对 “幼虫 记忆 的 信息 在 变态 后 仍 能 保 
留 到 成 下 ?这 一 推论 一 直 有 争议 的 状况 ,在 拟 寄生 昆 
虫 行为 研究 中 也 同样 经 历 过 。 在 寄生 蜂 中 , A 
CorbetC1985) 提 出 “化 学 遗赠 假说 ”后 ,许多 学 者 依据 
寄生 蜂 羽 化 过 程 的 特点 ,将 幼 期 经 历 和 成 虫 期 经 历 
精确 地 区 分 开 来 加 以 研究 ,结果 一 致 表明 ,成 虫 之 前 
的 经 历 对 成 忠 行为 没有 直接 影响 ( 刘 树 生 等 ,2003》。 
有 关 寄 蝇 这 方面 的 研究 较 少 , 其 中 最 为 详细 的 研究 
要 数 Monteith (1962) XY 5€ F BR Drino bohemica 的 观 
察 , 将 该 虫 以 一 种 其 嗜好 性 不 高 的 寄主 连续 饲养 了 
10 年 96 代 , 虽然 该 寄 蝇 对 这 一 寄主 的 相对 嗜好 性 
在 代 别 之 间 有 些 变异 ,但 总 体 上 未 出 现 提 高 或 降低 
的 趋势 。 由 此 可 见 , 目前 这 几 类 昆虫 的 研究 都 证 实 
了 同样 的 现象 , 即 幼虫 取 食 的 食物 和 经 历 不 同 不 会 
直接 影响 成 虫 的 寄主 选择 行为 。 不 过 ,对 鳞 翅 目 幼 
虫 多 个 虫 龄 的 观察 表明 , 低龄 幼虫 所 记忆 的 信息 ,经 
脱皮 后 仍 可 保留 到 高 龄 幼虫 并 影响 其 取 食 选择 行为 
CJermy et al.» 1968: Renwick and Huang. 1995. 
1996). 
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ARRE AKAME Tenebrio melitor 对 光照 、 
电击 这 些 不 利 物 理 刺 激 回避 行为 的 学 习 表 明 , 幼虫 
所 记忆 的 回避 经 历 信息 经 历 晴 期 变态 后 , 仍 可 保留 
到 成 虫 并 影响 成 虫 行为 ,并 已 有 相应 的 脑 神 经 生理 
变化 的 数据 相 佐 证 (Borselline et al.» 1970: Somberg 
et al.» 1970; Alloway» 1972; Punzo and Malatesta, 
1988). BE HE E Br ie t BOM FR h [el see RI] Z8 Pa fs s 
PAAA P6385 391] pi, ER JE SE WI ECT A CGoldsmith et 
al.，1978)。 这 是 理 瞳 示 昆 忠 记忆 回避 物理 刺激 的 
神经 元 与 涉及 记忆 取 食 经 历 的 神经 元 是 在 神经 系统 
的 不 同 部 位 、 且 受 变 态 的 影响 也 不 同 , 值得 深入 探 
Ro 
2.2 记忆 能 

昆 忠 记忆 包含 了 短暂 记忆 和 记忆 巩固 两 个 阶 
Bt. 短暂 记 忆 在 经 历 后 的 几 分 钟 内 会 消失 ,但 能 通 
过 较 慢 的 生化 过 程 巩固 成 长 期 的 记忆 。 

昆 忠 仅 能 贮存 有 限 信息 的 观点 与 对 消 椎 动物 长 
期 观察 的 结果 相 一 致 ,新 的 经 历 能 阻碍 对 早期 经 历 
的 回忆 。 如 菜 粉 蝶 不 能 记得 从 多 种 植物 花 上 采 塞 的 
方式 ,学 会 从 一 新 品种 的 花 上 采 蜜 阻碍 了 其 对 已 掌 
握 的 前 一 品种 花 的 回忆 (Lewis，1986), 这 可 能 意味 
者 蝶 类 神经 上 贮存 或 发 掘 信息 的 能 力 极 有 限 。 但 
Kandori 和 Ohsaki(1996) 研 究 表 明 菜 粉 蝶 对 有 偿 花 的 
颜色 能 保持 3 天 以 上 的 记忆 ,不 会 被 对 另外 一 种 颜 
色 花 的 学 习 所 干扰 , 而且 至 少 能 记得 两 种 以 上 的 花 
作为 合适 的 花 源 ; 菜 粉 蝶 却 不 能 对 无 偿 的 花 的 颜色 
进行 记忆 ,可 能 是 由 于 所 有 无 偿 品 种 的 信息 超出 了 
它 的 记忆 容量 。 

植 食性 昆虫 能 记忆 的 寄主 种 类 也 很 有 限 。 例 如 
Papaj(1986b- c) 在 对 黄斑 凤 蝶 Battus philenor SHE AX E 
寄主 选择 行为 的 观察 中 发 现 , 当 多 种 植物 混合 排列 
在 一 起 而 其 中 只 有 一 种 适宜 的 寄主 植物 时 , HE R 
可 记忆 这 种 寄主 的 叶片 形状 , 提高 搜索 效率 ; 而 当 
多 种 植株 的 混合 排列 中 有 三 种 叶片 形状 不 同 的 适宜 
寄主 植物 时 , 雌 成 虫 在 宽 罕 叶片 中 来 来 回回 转换 , 显 
得 很 迷惑 , 由 于 这 样 经 常 性 地 转换 ,结果 导致 当 植物 
排列 中 适宜 寄主 植物 的 种 数 增多 时 , 其 着 落 在 不 适 
宜 寄主 植物 叶片 上 的 机 率 随 之 增高 。 

2.3 食性 

一 般 认 为 ,在 植 食 者 中 , 食性 越 广 , 学 习 能 力 可 
能 越 强 。Bemays《1993) 对 厌恶 性 学 习 的 例证 初步 
归纳 表明 ,多 食性 昆虫 较 单 食性 或 喜 食 性 昆虫 更 易 
表现 出 这 种 特性 。 但 目前 不 多 的 例证 中 就 有 一 些 例 
Sho PLN, SEE BA ADNAN ee RS 3E Js 














引起 呕吐 , (5 Z8 eR Ee RZ 2€. (Potter and Held: 
1999). Bj PrXR. MB ar ES S SS ERB 20 
多 种 幼虫 中 报道 。 已 有 的 例证 表明 ,能 否 诱导 出 哮 
好 性 似乎 与 食性 范围 无 明显 关联 ,不 过 现 有 例证 中 
最 强 的 诱导 嗜好 性 是 在 几 种 食性 较 广 的 昆虫 中 , 如 
EFRR AKM P. brassica (Jermy，1987; 
Bemays and Chapman: 1994). AX f lE 5g F JITA 
的 关系 , 显然 尚 需 大 量 的 例证 才 可 做 更 进一步 的 分 
析 。 


3 影响 学 习 行 为 的 环境 因子 


3.1. 寄主 的 刺激 类 别 及 其 浓度 或 强度 效应 

涉及 学 习 的 寄主 植物 刺激 物 包 括 挥发 性 和 非 挥 
发 性 化 合 物 ,形态 和 色泽 等 。 昆 虫 到 达 植 物 或 植物 
的 特定 部 位 之 前 ,经 历 能 改变 其 对 各 类 刺激 物 的 反 
应 强度 和 选择 行为 。 例 如 , SRE nx HOM at 
的 经 历 提 高 了 对 寄主 植物 气味 的 定向 反应 CVisser 
and Thiery，1986); 菜 粉 蝶 通过 学 习 颜 色 和 光 的 强度 
寻找 花蜜 或 产 旷 场所 (Traynier，1979; Traynier， 
1984; Traynier. 19862; 而 黑 血 蝗 若 虫 通过 学 习 颜色 
和 光 的 强度 寻找 食物 (Bemays and Wrubel, 1985); 黄 
斑 凤 蝶 成 虫 有 时 通过 学 习 寄 主 叶 片 的 形状 ,有 时 通 
过 学 习 与 顶 村 联系 的 视觉 信号 来 寻找 合适 的 寄主 
CRausher. 1978; Papaj， 1986a; Allard and Papaj， 
1996) . 

昆虫 着 落 到 植物 或 植物 的 一 定 部 位 上 后 , 具有 
的 经 历 主要 影响 其 对 植物 化 合 物 的 选择 反应 。 在 东 
Xp CERE; HR CBlaney and Simmonds, 1985) lY & BEN 
目 幼虫 (Papaj and Prokopy: 1986: Jermy» 1987) 中 ,经 
历 能 改变 对 接触 性 化 学 物质 的 取 食 反应 。 

昆 忠 对 一 种 刺激 物 的 反应 可 因 相 关 因 子 不 同 而 
变化 。 例 如 , 对 沙漠 蝗 的 观察 表明 , 当 把 有 毒 烟 碱 
NHT 混在 其 嗜好 的 植物 叶片 中 , 该 虫 对 NAT 表现 习 
惯性 反应 ;但 若 将 NHT 混在 其 不 太 哮 好 的 食料 中 ， 
则 导致 厌恶 性 学 习 (Jermry et al.» 1982). Ab, te he 
续 有 作者 推论 , 同一 抑 食 素 或 驱 避 素 , 低 浓度 下 可 能 
导致 习惯 性 反应 , 高 浓度 下 可 能 引发 厌恶 性 学 习 , 但 
这 一 推论 尚 需 详 细 的 试验 来 证 实 。 

3.2 寡 主 植物 的 时 空 分 布 动态 

Stephens(1993) 组 建 了 一 个 学 习 行为 与 寄主 植 
物 时 空 分 布 间 关系 的 理论 模型 ,通过 分 析 后 推论 , 当 
昆虫 的 寄主 植物 在 代 内 变异 小 ( 即 连 片 分 布 ) 而 代 间 
变化 大 (预测 性 低 》, 则 学 习 行为 有 助 于 其 提高 对 寄 
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主 的 利用 效率 , 这 些 昆虫 一 般 应 表现 较 强 的 学 习 行 
为 ;相反 ,者 昆虫 的 寄主 植物 时 空 分 布 无 明显 变化 、 
或 代 别 内 变化 无 常 , 则 学 习 对 它们 无 益处 可 言 ,它们 
则 不 应 表现 出 明显 的 学 习 能 力 。 这 一 推论 得 到 了 广 
泛 认 同 , 并 有 一 些 试验 证 据 相 佐证 。 如 棉铃 虫 ` 沙 漠 
eR 等 昆 中 的 寄主 植物 代 别 间 变 化 大 , 代 内 则 
相对 稳定 , 它们 都 表现 出 很 强 的 学 习 能 力 (Szentesi 
and Bernays: 1984; Usher et al.» 1988; Cunningham et 
al.» 1998a. 1999); LAE GC EE. 的 寄主 植物 分 布 
代 内 和 代 间 都 变化 不 大 , 该 虫 则 未 表现 出 学 习 行 为 
(Parmesan et al.» 1995). 


4 学 习 的 生态 及 适应 性 意义 


4.1 获取 食物 

植 食性 昆虫 获得 食物 的 过 程 可 分 为 栖 境 定位 、 
栖 境 中 植物 的 定位 、 植 物 检验 和 植物 接受 四 步 ,目前 
还 未 见 有 关 经 历 与 栖 境 定位 关系 的 观察 ,但 研究 已 
表明 经 历 会 影响 后 三 步 的 行为 过 程 。 

植 食性 昆虫 预先 对 寄主 植物 或 植物 刺激 物 的 经 
历 ,可 以 影响 其 对 寄主 植物 定位 的 行为 。 与 寄主 植 
物 的 经 历 可 增加 对 所 经 历 植物 的 定位 反应 ,并 显著 
提高 对 所 经 历 的 寄主 植物 的 搜索 效率 。 如 粉 蝶 
Colias 成 虫 在 寄主 植物 上 经 历 过 产 卵 后 , 显著 地 减 
少 了 后 来 错误 地 着 落 在 其 它 植物 上 的 机 率 (Stanton， 
1984)。 这 在 其 它 许 多 植 食性 昆虫 中 同样 得 到 证 实 ， 
Of EX Ge Heliconius charitonius CSwihart and Swihart» 
1970), 3E? CTraynier, 1979; Traynier, 1984; Lewis. 
1986; Traynier, 1986). A PE AEC Papaj, 1986a). RES 
IE C Cunningham et al.» 1998a: Cunningham et al.» 
1999), R SE BR Bactrocera tryoni (Prokopy et al.» 
1991). 地中海 实 量 Ceratitis capitata (Prokopy et al. 
1989) BY A E. FB i Be A Se PH TP 2E AS CBernays. and 
Wrubel, 19852 的 者 忠 , MH EE XC WR 27] Ex C Saxena and 
Schoonhoven，1982) 等 。 

先前 对 植物 或 植物 刺激 物 的 经 历 可 影响 植 食性 
昆虫 其 对 植物 的 检验 或 接受 过 程 。 当 经 历 了 适宜 寄 
主 植物 后 , 可 导致 在 该 类 植物 上 的 取 食 量 或 产 卵 量 
显著 增加 。 例 如 , 先前 取 食 过 女 页 的 竹 节 上 虫 
Carausius morosus 幼虫 ,在 双 回 选择 试验 中 明显 增加 
了 对 女 贞 的 取 食 量 , 表现 出 很 高 的 嗜好 性 (Cassidy， 
1978). IX YE SECEPÜR C Lewis» 1986). BE Œ Haltica 
(Phillips: 19772. ZR Callosobruchus Mark, 1982). PE 
18 f& FH Deloyala guttata 《Rausher，1983) 等 的 成 忠 , 沙 


HANS AN AR VK RE CSzentesi and Bernays» 1984; Blaney 
and Simmonds, 19852. = Mi #2 C Bernays and Wrubel- 
1985) 等 的 若虫 , DÀ Re E p BEA EL 2 ER C Papaj and 
Prokopy> 1986: Jermy，1987) 中 也 被 证 实 。 

在 大 多 数 情况 下 , 植 食性 昆虫 的 学 习 能 导致 对 
一 些 特定 植物 种 类 嗜好 性 的 改变 CSinger，1986)。 有 
时 昆 忠 能 学 习 种 下 水 平 的 植物 特征 , 如 正 处 于 产 卵 
期 的 菜 粉 蝶 可 通过 学 习 靠近 和 着 落 在 特定 的 甘蓝 品 
种 上 (Traynier，1986); 类 似 地 , 正 处 于 产 卵 期 的 苹 绕 
实 蝇 根据 苹果 品种 间 化 学 刺激 物 的 差别 来 学 会 接受 
特定 的 苹果 品种 (Prokopy and Papaj，1988)。 黄 斑 凤 
蝶 雌 成 虫 不 仅 可 通过 学 习 对 不 同 种 的 植物 进行 辩 
别 ,而 且 还 可 学 习 根 据 植物 的 大 小 和 物候 龄 或 叶 芽 
的 存在 来 辨别 同 种 植物 的 不 同 植株 (Papaj，1986a; 
Papaj and Rausher, 1987)。 

4.2 ”求偶 和 识别 竞争 者 

通常 认为 昆虫 的 求 伪 过 程 不 易 通 过 经 历 而 改 
变 。 然 而 蔷 绕 实 蝇 的 例子 说 明 , 求偶 过 程 是 可 以 通 
过 经 历 改 变 的 。 苹 绕 实 蝇 雄 成 虫 要 花 大 量 时 间 寻 找 
与 雌 虫 交配 相关 联 的 寄主 果实 , 而 先前 与 相关 寄主 
果实 的 接触 减少 了 雄 虫 后 来 伦 在 寻找 这 类 寄主 果实 
的 时 间 (Prokopy et al.» 1989). BR SF 25 ÉG EG BT 
的 特征 以 外 , Ba RES ie CF Er TEE BS FR eR WE S TE 
FO) AEN Te XE E BER AS AE RH E, (B B BUXR 
未 见 植 食性 昆 忠 有 这 种 学 习 的 报道 《Papaj and 
Prokopy, 1989). 

在 确定 食物 源 的 过 程 中 , 植 食性 昆虫 可 通过 学 
习 更 有 效 地 识别 同 种 竞争 者 , 如 苹 绕 实 蝇 雌 成 虫 学 
会 识别 寄主 果实 上 的 产 卵 驱 避 信息 素 , 从 而 快速 避 
免 已 被 同 种 个 体 产 卵 的 果实 。 苯 绕 实 蝇 产 下 卵 后 ， 
立即 在 寄主 果实 表面 留 下 产 卵 驱 避 信息 素 , 后 来 的 
HER 55 p 88 BpGEE ES s 28 ef — DOR . 再 接触 到 其 它 
留 有 产 卵 驱 避 信息 素 的 果实 就 能 立即 辨别 并 离 去 ， 
从 而 避免 同 种 个 体 的 竞争 , 而 未 经 历 产 卵 驱 避 信息 
素 的 上 肉 虫 则 仍 将 在 这 类 寄主 果实 上 产 卵 CRoitberg 
and Prokopy，1981 )。 

4.3 识别 栖 境 特性 

植 食性 昆 忠 对 巢 域 方位 和 飞行 方 同 的 学 习 尚 很 
少 报 道 ,但 田间 观察 表明 峡 蝶 Heliconius spp. 可 对 栖 
境 的 方位 及 飞行 路 线 予 以 学 习 和 记忆 ; RETE R E 
定 的 栖 境 范围 内 ,每 一 天 在 特定 时 间 重 复 往 返 一 定 
的 路 线 寻 找 食物 、 产 卵 和 栖息 场所 (Mallet，1986; 
Murawski and Gilbert 1986; Mallet et al.» 1987)。 但 
蝶 类 能 和 否 象 蜜蜂 一 样 识别 路 迹 、 形 成 概念 图 , 尚 待 证 
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BH. 
4.4 应 对 复杂 多 变 的 生存 环境 

学 习 行为 的 一 个 基本 效应 是 有 利于 昆虫 个 体 提 
高 对 已 经 历 过 的 寄主 植物 的 辨别 和 利用 效率 。 
此 , 当 屁 忠 个 体 一 生 中 面 对 的 植物 种 类 变化 无 常 ,学 
习 行 为 将 耗费 其 大 量 能 量 ; 当 昆 虫 种 群 在 代 内 和 代 
间 面 对 的 植物 种 类 单调 而 稳定 , 它们 也 无 需 学 习 。 
但 对 于 许多 植 食性 昆虫 特别 是 多 食性 农业 害虫 来 
说 , 代 内 的 植物 往往 是 单一 和 成 片 的 , 而 代 别 间 则 变 
化 无 常 ,学 习 行为 则 有 助 于 应 对 这 种 多 变 的 植物 环 
境 , 提 高 对 植物 的 利用 效率 CStephens，1993; Bernays 
and Chapman, 1994). 

在 野外 ,对 于 多 食性 昆虫 来 说 , 它们 接触 一 种 寄 
主 植物 的 机 率 随 这 种 植物 的 相对 丰盛 度 增加 而 提 
高 ,定位 和 产 卵 嗜好 性 的 诱导 就 会 使 它们 对 丰盛 度 
较 高 的 植物 的 吵 好 性 提高 ,从 而 增加 在 这 种 植物 上 
产 卵 的 相对 比例 。 例 如 , 室内 寄主 选择 试验 表明 , 棉 
铃 忠 对 棉花 的 嗜好 性 在 其 10 来 种 常见 的 寄主 植物 
中 只 属于 中 等 《Firempong and Zalucki^ 1990: Gu et 
al.» 2001); 而 在 田间 , 随 着 棉花 在 某 一 区 域 植物 群 
落 中 的 比例 提高 ,棉铃 虫 在 棉花 上 的 相对 密度 也 随 
之 提高 CCunningham et al.，1999)。 Cunningham 等 
C2001 ) 推 论 , 这 种 诱导 嗜好 性 有 利于 棍 铃 虫 的 种 群 
繁衍 。 由 于 棉铃 虫 幼 虫 有 转 株 取 食 的 习性 , 而 转 株 
过 程 中 的 死亡 概率 在 丰盛 度 较 高 的 同 种 植物 植株 之 
间 往 往 较 低 ,因此 ,将 较 多 的 卵 产 在 丰盛 度 较 高 的 寄 
主 植物 上 ,有 利于 幼虫 的 存活 ,尤其 当 幼虫 也 表现 出 
取 食 诱导 嗜好 性 时 , 这 种 有 利 作 用 就 更 大 ,故此 还 推 
论 ,成 虫 期 幼虫 期 二 个 虫 期 之 间 的 学 习 行 为 有 协同 
进化 的 迹象 。 
4.5 学 习 行 为 与 害虫 防治 的 关系 

害虫 的 学 习 行 为 与 多 种 防治 方法 有 关 , 主要 包 
括 栖 境 调控 ,害虫 行为 调控 ,寄主 植物 抗 性 利用 、 杀 
虫 剂 的 应 用 及 释放 不 育 雄 虫 进行 遗传 防治 等 
《Prokopy and Lewis，1993)。 例 如 ,在 栖 境 调控 中 ,在 
大 片 的 农作物 中 种 植 少 量 的 诱 忠 植物 是 一 种 经 常 提 
及 的 方法 (Hokkanen，1991)。 然 而 ,一 些 试验 表明 ， 
原本 在 室内 选择 试验 中 引诱 力 较 强 的 植物 , 当 作 为 
诱 忠 植物 种 植 在 大 片 作物 中 时 ,它们 并 未 能 表现 出 
明显 的 引诱 作用 ,害虫 在 其 上 的 相对 产 卵 量 并 不 高 ， 
这 估计 与 害虫 诱导 嗜好 性 的 学 习 行 为 有 关 , 因为 在 
这 种 植物 布局 中 , 害虫 接触 农作物 的 机 会 多 , 而 接触 
诱 虫 植物 的 机 会 少 , 从 而 增加 了 对 农作物 的 嗜好 性 
1999，2001)。 又 如 , 当 应 用 驱 





(Cunningham et al. > 


避 素 驱 斥 成 虫 时 , 若 害虫 可 对 驱 避 素 表现 习惯 性 反 
应 ,其 驱 斥 效果 就 会 随 着 施用 面积 的 扩大 而 下 降 。 
这 一 推论 同样 适用 于 作物 本 身 驱 斥 抗 忠 性 
(antixenosis) 的 应 用 。 


S 结语 和 展望 


从 Papaj 和 Prokopy (1989) 的 综述 发 表 至 今 ,有 
关 植 食性 昆虫 学 习 行 为 的 研究 又 取得 了 诸多 进展 ， 
特别 是 有 关 昆 虫 学 习 行 为 与 自然 生境 中 植物 时 空 动 
态 的 关系 .学 习 行 为 与 害虫 防治 策略 的 关系 这 两 个 
方面 进展 较 快 。 但 是 也 应 看 到 , 即使 在 上 述 发 展 较 
迅速 的 两 个 方面 ,大 部 分 推论 是 依据 室内 少量 试验 
和 田间 一 般 性 观察 提出 来 的 , 尚 缺 乏 较 大 规模 的 大 
田 定量 研究 来 证 实 。 在 我 国 ,近年 来 植物 -害虫 -天 
敌 多 营养 级 关系 的 研究 发 展 迅速 ,利用 昆虫 驱 避 素 、 
抑 食 素 调控 行为 来 防治 害虫 的 研究 已 取得 可 喜 进 展 
CHERE K , 1999; (RA HE, 2002a; 2002b; 方 宇 凌 和 张 
钟 宁 ,2002; 洗 继 东 等 ,2003)。 在 以 后 有 关 利 用 驱 避 
素 、. 抑 食 素 进 行 害虫 行为 调控 的 试验 中 ,有 必要 更 全 
面 地 考虑 昆虫 对 这 类 化 合 物 的 各 种 行为 反应 , 尤其 
是 它们 学 习 行 为 的 作用 ,才能 使 得 出 的 结论 更 加 符 
合 实际 ,以 此 所 发 展 的 行为 调控 策略 和 技术 体系 才 
能 有 更 广阔 的 应 用 前 景 。 

近 十 几 年 来 ,有 关 学 习 的 进化 、 各 种 学 习 行为 与 
食性 专 化 程度 的 关系 、 学 习 的 生理 和 化 学 机 制 等 , 虽 
然 增 加 了 一 些 研究 例证 ,但 总 的 说 来 所 获 信 息 尚 无 
质 的 飞跃 ,还 存在 诸多 问题 和 质疑 。 今 后 有 必要 将 
行为 学 与 化 学 生态 学 研究 更 有 机 的 交叉 联合 , 利用 
现代 电 生 理 和 化 学 分 析 技 术 , 深入 探索 植 食性 昆虫 
学 习 的 生理 和 生化 机 理 , 进而 探索 其 分 子 机 理 , 从 而 
为 害虫 治理 中 栖 境 调控 ,行为 调控 等 方法 的 研究 和 
应 用 提供 更 全 面 的 信息 。 
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